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Leven kost  energie.  Voor d ieren vormt voedsel  de belangr i jkste nerg iebron.
De energie d ie vr i jkomt b i j  de verbranding van voedsel  is  onontbeer l i jk  om een
veelvoud aan essent ie le processen gaande te houden;  een har t  moet  nu eenmaal
k loppen.  Wanneer geen,  of  te  wein ig,  voedsel  wordt  opgenomen om de energet ische
kosten voor  deze essent ie le processen te dekken,  dan worden de weefsels  in  het
e igen  l i chaam aangesp roken .  D i t  l e i d t  i n  ee rs te  i ns tan t i e  t o t  ve rmager ing  en
ui te indel i jk  to t  de dood.  Een dergel i jk  energie gebrek wordt  veela l  gezien a ls  één van
de meest  voorkomende doodsoorzaken b i j  in  het  wi ld  levende d ieren.
Voortp lanten kost  ext ra energie.  Naast  de noodzakel i jke u i tgaven omwi l le  van
het  e igen voor tbestaan,  moet  t i jdens het  voor tp lant ingsseizoen ook nog energie
worden  v r i j gemaak t  om r i j pe  e i ce l l en  o f  zaadce l l en  t e  p roduce ren .  een  gesch i k te
pa r tne r  t e  v i nden  en  te  ove r tu igen ,  embryo ' s  t e  l a ten  g roe ien  en  even tuee l
nakomel ingen te verzorgen.  In evolut ionai re z in z i jn ,  b innen een bepaalde soot l ,  d ie
indiv iduen het  meest  succesvol  d ie het  grootste aanta l  nakomel ingen hebben in de
volgende generat ie .  Om het  aanta l  geproduceerde jongen per  voor lp lant ingscyclus te
vergroten,  za l  ook een grotere hoeveelheid extra energie beschikbaar moeten z i jn .
Voor zover  de e igenschappen d ie een organisme ef toe brengen om meer energie te
i nves te ren  i n  rep roduc t i e  een  e r fe l i l ke  componen t  hebben ,  za l  he t  p roces  van
natuur l i jke select ie  er toe le iden dat  deze e igenschappen in volgende generat ies
sterker  vedegenwoordigd z i jn .  Di t  heef t  er loe gele id dat  de energie u i tgaven van veel
d ie rsoo r ten  j u i s t  t i j dens  de  voo r tp lan t i ng  hun  max imum be re i ken .  Om de  hoge
ene rg ie  u i t gaven  te  dekken  word t  de  voo r tp lan t i ng  doo rgaans  bepe rk t  t o t  d i e
seizoenen waar in veel  voedsel  beschikbaar is .  Tegel i jkedi jd  z i jn  de energet ische
onde rhoudskos ten  voo r  de  oude rs  dan  vaak  m in imaa l ,  zoda t  een  max ima le
hoeveelheid extra energie beschikbaar is  voor  reproduct ie.
Exper imenteel  onderzoek heef t  in  de aÍgelopen jaren duidel i jk  gemaakt  dat ,
voor  sooden met meer dan één voor lp lant ingcyclus in hun leven,  de energie u i tgaven
t i j dens  de  voo r tp lan t i ng  we l i swaar  hoog  z i1n ,  maar  n ie t  max imaa l .  D i t  wo rd t
toegeschreven aan het  bestaan van evolut ionai re kosten van reproduct ie.  Deze
komen erop neer dat  energet ische u i tgaven t i ldens de huid ige vooÍ lp lant ings poging
een negat ief  eÍ fect  hebben op de mogel i jkheid om nog energie te investeren t i jdens
toekomst ige pogingen.  Het  aanta l  d iersoor ten waarvoor het  bestaan van dergel i jke
kos ten  van  rep roduc t i e  i s  aange toond  neemt  sne l  t oe .  He t  gaa t  daa rb i j ,  om
prakt ische redenen,  s teeds om kor t levende d ieren.  Op theoret ische gronden mag
echter  worden verwacht  dat  zu lke evolut ionai re kosten van reproduct ie van veel
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venvachte aantal toekomstige voortplantings pogingen voor hen veel hoger is.
Dit proefschrift gaat over het verband tussen energie uitgaven en broedsucces
van een langlevende vogelsoort: de Scholekster. Het onderzoek werd uitgevoerd in
het beweide deel van de Oosterkwelder op Schiermonnikoog. Sinds '1986 zi jn al le
hier broedende vogels voorzien van grote plast ic r ingen, zodal z i j  in het veld
individueel herkenbaar zijn. Evenals andere steltlopers broeden Scholeksters op de
grond. Het nest is een onaanzienl i jk kui l t je waarin doorgaans 3 oÍ 4 eieren l iggen.
Wanneer het eerste legsel in een vroegtijdig stadium verloren gaat, wordt meestal
een vervolglegsel geproduceerd. De eieren komen uit na een broedduur van 26-28
dagen, waarna de jongen het nest direct ver laten. In tegenstel l ing tot  andere
stel t lopersoorten zi jn de jongen van Scholeksters voor hun voedsel echter geheel
aangewezen op hun ouders. Het voedsel voor zowel de ouders als hun jongen wordt
niet in de direkte omgeving van het nest verzameld, maar komt van het nabijgelegen
wad. Dientengevolge leven de vogels volgens een get i jde-r i tme waarbi j  het
voedselgebied tweemaal per dag gedurende een periode van ongeveer zes uur
toegankel i jk is.
Hoe oud een Scholekster precies kan worden is helaas nog niet bekend, maar
dat ze oud kunnen worden staat vast. Ondanks hun geringe lichaamsgewicht van iets
meer dan 500 gram, overleven ze in ieder geval de aluminium r ingen die sinds het
begin van deze eeuw zijn aangelegd ten behoeve van het vogeltrek onderzoek. Van
een groot aantal teruggemelde vogels is bekend dat ze ouder waren dan 2O jaar;
individuen ouder dan 30 jaar zi jn geen ui tzondering en de oudst bekende vogel werd
44 jaar.
Hoewel dit onderzoek gaat over het verband tussen broedsucces en ouderlijke
inspanning, bl i jkt  het broedsucces van Scholeksters in eerste instant ie te worden
bepaald door de kwaliteit van het territorium. Hokkers (residents) leven in een goed
terr i tor ium gelegen op de rand van de kwelder,  hun voedselterr i tor ium op het wad
sluit direkt aan op het nestterritorium. Wrppers (leapf rogs) leven in een minder goed
terr i tor ium verder van de kwelderrand. Hun voedselgebieden l iggen ook verder op
het wad zodat zi j  gedwongen zi jn op en neer te vl iegen tussen voedselgebíed en
nestgebied. Hokkers brengen per jaar gemiddeld 0.67, wippers slechts 0.18 jongen
groot. Dit aanzienlijke verschil wordt vooral veroorzaakt door een veel grotere stefte
onder wipper jongen als gevolg van verhongering. Jongen van wipper ouders groeien
langzamer dan die van hokkers. Het aanbieden van extra voedsel in de vorm van
mossels aan langzaam groeiende wipper jongen resulteerde in een aanzienl i jke
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verhoging van hun groeisnelheid. Bovendien bleek dat wipper jongen ui t  hetzel fde
broedsel onderling concurreren om een beperkte hoeveelheid voedsel. De kans dat
een wipper jong vliegvlug wordt werd negatieÍ beïnvloed door de aanwezigheid van
broefijes of zusjes. Voor hokker jongen speelt dat geen rol. Een hokker territorium
biedt kuikens de mogelijkheid om hun ouders tijdens het voedsel zoeken op het wad
te volgen. Hierdoor ver l iezen hokker ouders weinig of geen t i jd en energie aan het
transporteren van voedsel voor hun jongen. Wippers moeten daarentegen al  het
voedsel voor hun jongen invliegen en dat vergt zowel veel tijd als energie. Om een
even grote hoeveelheid voedsel aan te voeren als hokkers, zou een wipper per
laagwater periode ruim 4000 sec. moeten vliegen. Tijdens onze waarnemingen heeft
geen enkele wipper ouder een dergelijke vlieginspanning ooit geleverd.
Dit verschil in territorium kwaliteit leidt ertoe dat, ondanks het feit dat wipper
ouders een hogere inspanning leveren, hun broedsukses toch beduidend slechter is
als dat van hokker ouders. Bl i jkbaar gaan wippers niet zover dat z i j  de nadel ige
effecten van hun minder goede terr i tor ium vol ledig kompenseren door een hogere
werkinspanning. Deze onvol ledige kompensat ie suggereeft  dat de werkinspanning
door wipper ouders op één of andere manier gelimiteerd wordt; hetzij direkt door een
gebrek aan tijd of energie, dan wel indirekt door nadelige ffecten op termijn.
De energet ische l im ie t  vormt  he t  onderwerp  van hoofds tuk  3 .  Het
spijsvederingsstelsel van Scholeksters verwerkt voedsel met een snelheid van 0.263
g.min-1. Uit  di t  voedsel wordt energie geássimi leerd met een snelheid van 13.4 Watt .
Ti jdens het Íourageren wordt voedsel 3-4 maal zo snel gegeten als dat het kan
worden verteerd. Een deel van het gegeten voedsel moet daarom t i jdel i jk worden
opgeslagen. Dit  gebeurt  in de slokdarm, die een maksimum kapacitei t  heeÍt  van
ongeveer 80 gram. Een opslag kapaciteit van dergelijke omvang is voldoende om de
spijsvertering gedurende 5 uur ongestoord te laten voodgaan zonder in de tussentijd
te eten. Een Scholekster die leeft in een getijdegebied waar voedsel tweemaal per
etmaal t i jdens laagwater toegankel i jk is,  kan per etmaal maximaal 1067 kJ aan
energie kan opnemen, bi j  de gemeten verter ingssnelheid en opslag kapacitei t .  Dit
komt overeen met 4.25 keer het bi j  Scholeksters gemeten basaal metabol isme
(BMR). Een werkinspanning boven di t  nivo van 4.25.8MR gaat onvermijdel i jk
gepaard met de afbraak van weefsels in het eigen lichaam en is op den duur dus niet
vol te houden. Aangezien Scholeksters voedsel in het algemeen sneller verzamelen
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In het onderzoeksgebied op Schiermonnikoog zi jn Scholeksters voor hun
voedselvoorziening aangewezen op de tweemaal per etmaal droogval lende
wadplaten. Tijdens het broedseizoen valt één van beide laagwater periodes althans
voor een deel in de nacht.  Scholeksters zi jn ook in het donker akt ief ,  maar hun
voedselopname onttrekt z ich dan aan direkte waarneming. Om dit  hiaat te vul len
word t  in  hoofds tuk  4  een mode l  ge Íormuleerd  waarmee deze nachte l i j ke
voedselopname kan worden gekwanti f iceerd. Dit  model is gebaseerd op metingen
van het gewicht van vogels die eieren bebroeden in een nest op een elektronische
weegschaal.  De gewichtsverandering na fourageren wordt,  op grond van de
verter ingssnelheid (hoofdstuk 3),  gekorr igeerd voor de geproduceerde hoeveelheid
uitwerpselen. Overdag kwamen de voorspel l ingen van di t  model goed overeen met
de direkt waargenomen voedselopname. De gemiddelde voedselopname per minuut
fourageren in het donker verschi lde niet van de gemiddelde waarde overdag.
Hetzelfde gold voor de totale konsumptie per nachtel i jke laagwater periode. Er
bestaat een grote spreiding in de totale voedsel konsumptie per laagwater periode,
die gedeeltelijk veroorzaakt wordt doordat vogels een te kleine of te grote opname
tijdens een bepaalde laagwater periode direkt li jken te willen kompenseren tijdens de
daaropvolgende laagwater periode. Scholeksters trachten hun energie ui tgaven en
inkomsten op een termijn van 24 uur in evenwicht te houden.
Ti jdens hoogwater zi jn Scholeksters niet akt ieÍ ;  de t i jd wordt rustend
doorgebracht op of nabi j  het nest.  De t i jdsbesteding t i jdens laagwater werd
vastgesteld oor beide partners van een broedpaar gedurende en gehele laagwater
periode zonder onderbreking te volgen en te registreren hoeveel t i jd werd besteed
aan lopen, vl iegen, agressie, bebroeden van eieren oÍ k leine jongen, Íourageren en
rusten (hoofdstuk 5).  De t i jdsbesteding van mannetjes en vrouwtjes is vr i jwel
ident iek. De grootste verschi l len tussen hokkers en wippers doen zich voor in de
periode dat de jongen opgroeien: wippers vl iegen dan ruim 87o van de beschikbare
t i jd t i jdens laagwater om voedsel aan te voeren, tegen hokkers minder dan 3%.
Gedurende al le stadia van de broedcyclus wordt een opval lend groot deel (20-50%)
van de beschikbare t i jd t i jdens laagwater rustend doorgebracht.  ZelÍs in de periode
dat iedere ouder de helf t  van de t i jd moet besteden aan het bebroeden van de
eieren, bl i j f t  er nog een aanzienl i jke t i jd over die inakt ief  wordt doorgebracht.  Gebruik
makend van het fei t  dat de t i jd die een individu besteedt aan het bebroeden van
eieren van dag tot dag nogal varieeft en negatief gekorreleerd is met de tijd besteed
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aan rusten, kan aannemelijk worden gemaakt dat deze rusttijd moet worden opgevat
a ls  een t i jds reserve  d ie  ook  produk t ie Í  kan  worden bes teed wanneer  de
omstandioheden dat vraqen.
De dage l i j kse  energ ie  u i tgaven t i jdens  he t  b roedse izoen z i jn  op  dr ie
verschi l lende manieren bepaald:
(1) op grond van gemeten of geschatte energet ische kosten van verschi l lende
gedragingen werd het tijdsbudget omgerekend naar een energie budget
(2) de voedselopname werd via de energie inhoud van het voedsel (22.1 kJ.g-t)  en
de verterings efficiency (85%) omgerekend naar dagelijkse nergie opname.
(3) met behulp van de 'dubbel gelabel led water methode' kon bi j  een klein aantal
individuen de energie uitgaven direkt worden gemeten.
De ui tkomsten van deze dr ie benaderingen kwamen goed met elkaar overeen. De
dagel i jkse nergie ui tgaven l iggen tussen 2 en 3 keer BMR (hoofdstuk 5, tabel 9),
hetgeen beduidend lager is dan bi j  andere vogelsooften is gemeten. Verschi l len i
dagel i jkse nergie ui tgaven tussen opeenvolgende stadia van de broedcyclus en
tussen hokkers en wippers l i jken vooral  te worden bepaald door verschi l len in
vl iegt i jd.  De hoogste energie ui tgaven worden dan ook gedaan door wippers die
voedsel voor hun jongen invl iegen. Hoewel de overlevingskans van wipper kuikens
toeneemt met de hoeveelheid voedsel die wordt aangebracht,  gaan hun ouders
nochtans niet zover dat z i j  hun werkinspanning opvoeren tot het Íysiologische
maksimum.
Dit  le idt  onvermijdel i jk tot  de konklusie dat noch de beschikbare t i jd,  noch de
beschikbare energie direkt verantwoordel i jk an worden gehouden voor het
verminderde broedsukses van wippers. Tenzrj  de evolut ionaire waarde van een
wipper jong minimaal is,  moet worden verondersteld dat een hogere werkinspanning
van de ouders leidt tot negatieve fÍekten op de langere termijn.
De beperkte hoeveelheid voedsel die wippers aanbrengen heeft  als direkt
gevolg dat hun kuikens langzamer groeien. Dit  zou mogel i jk bl i jvende gevolgen
kunnen hebben voor de jongen gedurende de rest van hun leven. Als een éénmaal
opgelopen achterstand niet meer gekompenseerd kan worden, is het goed mogel i jk
dat een dergelijk kuiken slechts een geringe kans heeft om zich later als broedvogel
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langer blootgesteld aan een selektiedruk die hen eftoe brengt om voor.t e gaan met
de verzorg ing  d i t  jong .  Het  e f fec t  van  versch i l len  in  g roe isne lhe id  op  de
overlevingskansen van een kuiken vormt het ondenverp van hoofdstuk 6. Kuikens die
minder dan 6 gram per dag groeien hebben geen enkele kans om vl iegvlug te
worden;  b i j  een  groe isne lhe id  van 10  gram per  dag o f  meer  neemt  de
overlevingskans tot v l iegvlug worden toe tot  85%. De leeÍt i jd waarop kuikens
vl iegvlug worden varieert  tussen 27 en 52 dagen. Hoewel de opgroeit i jd van
langzaam groeiende kuikens langer duurt ,  z i jn zi j  op het moment van vl iegvlug
worden toch aanzienlijk leiner en lichter dan hun snel groeiende sooftgenoten. Geen
enkel kuiken is op het moment van vl iegvlug worden reeds volgroeid. Na het
vliegvlug worden worden zij nog enkele maanden door hun ouders verzorgt.
De kans dat een vl iegvlug jong na één of twee jaar terugkeert  in het
broedgebied is gemiddeld bi jna 4O%. De datum en de leeft i jd waarop het kuiken
vl iegvlug werd, had geen invloed op de terugkeer kans; evenmin als de aÍmetingen
op het moment van vliegvlug worden. Er was sprake van een tendens dat zwaardere
kuikens op het moment van vliegvlug worden een grotere kans hadden om later terug
te keren, maar di t  verband was stat ist isch niet s igni f icant.  Indien di t  verband toch
bestaat, is het effect van gewicht op de terugkeer kans vrijwel zeker zwak.
Aangezien Scholeksters zich pas na vele jaren als broedvogel vestigen, kon
het effect van de groeisnelheid in het eerste levensstadium op de latere vestigings
kans nog niet geanalyseerd worden. Het li jkt echter op zijn minst voorbarig om er van
uit  te gaan dat de evolut ionaire waarde van een langzaam groeiend wipper kuiken
verwaarloosbaar klein is.
De evo lu t iona i re  kos ten  van een hoge werk inspann ing  t i jdens  he t
broedseizoen kunnen zich ui ten in een verhoogde sterf te in de daaropvolgende
winter.  Bi j  een aantal  kort levende vogelsoorten, die wel bereid zi jn een hoge
werkinspanning te leveren, kon di t  experimenteel worden vastgesteld. Voor de op
Schiermonnikoog broedende Scholeksters beschikken we over één aanwijz ing dat
iets dergel i jks een rol  speelt .  Een hoge vloed t i jdens het broedseizoen van 1990
vernielde alle legsels en kleine jongen. Slechts één jong overleefde deze katastrofe
en werd ui teindel i jk v l iegvlug. Voor al le andere ouders kwam het broedseizoen van
1990 tot een vroegt i jd ig einde zonder dat er een hoge werkinspanning geleverd had
kunnen worden. De jaar l i jkse overlevingskans van Scholeksters i  met gemiddeld
95% reeds erg hoog, maar de overleving van 1990 naar 1991 was nog hoger:
namel i j k  98%.  Onder  de  aanname dat  d i t  k le ine  versch i l  in  over lev ingskans
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De kans dat een vl iegvlug jong na één oÍ twee jaar terugkeert  in het
broedgebied is gemiddeld bi jna 4O%. De datum en de leeft i jd waarop het kuiken
vl iegvlug werd, had geen invloed op de terugkeer kans; evenmin als de afmetingen
op het moment van vl iegvlug worden. Er was wel sprake van een tendens dat de
terugkeer kans van zware jongen hoger was dan die van l ichte jongen, maar di t
verband was statistisch niet signiÍicant. Indien dit verband toch bestaat, is het eÍfect
van gewicht op de terugkeer kans vrijwel zeker zwak.
De evo lu t iona i re  kos ten  van een hoge werk inspann ing  t i jdens  he t
broedseizoen kunnen zich ui ten in een verhoogde sterf te in de daaropvolgende
winter.  Bi j  een aantal  kort  levende vogelsoorten, die wel bereid zi jn een hoge
werkinspanning te leveren, kon di t  experimenteel worden vastgesteld. Voor de op
Schiermonnikoog broedende Scholeksters beschikken we over één aanwijz ing dat
iets dergel i jks een rol  speelt .  Een hoge vloed t i jdens het broedseizoen van 1990
vernielde al le legsels en kleine jongen. Slechts één jong overleeÍde deze katastrofe
en werd ui teindel i jk v l iegvlug. Voor al le andere ouders kwam het broedseizoen tot
een vroegt i jd ig einde zonder dat er een hoge werkinspanning geleverd had kunnen
worden. De jaarlijkse overlevingskans van Scholeksters i  met gemiddeld 95% reeds
erg hoog, maar de overleving van 1990 naar 1991 was nog hoger:  namel i jk 98%.
Onder de aanname dat di t  k leine verschi l  in overlevingskans inderdaad samenhangt
met het werknivo t i jdens het vooraÍgaande broedseizoen, wordt in hooÍdstuk 7
aangetoond dat voor lang levende diersoorten een geringe verhoging van de
sterftekans voldoende is om een sterke selektiedruk naar een lage werkinspanning te
veroorzaken. In deze kontekst wordt de terughoudendheid van wippers om harder te
werken en daardoor per seizoen meer jongen groot e brengen begri jpel i jk.
Omdat de aanwijz ing van een lagere overlevingskans ten gevolge van een
hogere werkinspanning slechts gebaseerd is op gegevens van één seizoen, moet dit
worden opgevat als een uitdaging voor nader onderzoek. De opgave waaryoor we
ons zien gesteld is een experiment e bedenken en uit te voeren dat Scholeksters
ertoe ver leidt  om een hogere werkinspanning te leveren dan evolut ionair  gesproken
goed voor hen is.
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